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As plantas apresentam um gama de estratégias de defesa contra herbivoria, incluindo 
defesas diretas e indiretas. No entanto, a produção de defesa envolve custos para as 
plantas, os quais podem ser variáveis dependendo das condições ambientais. Aqui 
testamos se a proporção de nectários extraflorais ativos (defesa indireta) em Turnera 
subulata (Turneraceae) é maior: i) sob ataque de herbívoros, e ii) na ausência de déficit 
hídrico. Para isso, 60 plantas foram cultivadas e mantidas em casa de vegetação, com 
déficit (N=30) e sem déficit hídrico (N=30). As plantas foram submetidas aos 
tratamentos: 'com herbívoros'; 'com injúrias mecânica' e 'sem herbívoros e sem injúrias' 
(controle). Para o tratamento 'com herbívoros' foram utilizados indivíduos de Euptoieta 
hegesia (Lepidoptera), enquanto as injúrias mecânicas foram realizadas através de 
cortes nas folhas simulando a remoção foliar pelos herbívoros. As plantas ficaram 
expostas aos tratamentos por 24h. Posteriormente, foi contabilizada a proporção de 
nectários extraflorais ativos ao longo do tempo: 1h, 6h, 12h, 24h e 48h após a 
interrupção dos tratamentos. Os dados foram analisados através de modelagem linear 
generalizada. Observamos que a proporção de nectários extraflorais ativos foi 
influenciada pelos tratamentos e pelo déficit hídrico. De forma geral, plantas sob 
herbivoria apresentaram maior proporção de nectários extraflorais ativos do que o 
controle, independentemente da condição hídrica. No entanto, plantas submetidas à 
injúria mecânica tiveram maior proporção de nectários extraflorais ativos somente 
quando estavam sem déficit hídrico. Nossos resultados indicam que plantas de Turnera 
subulata podem discriminar o dano causado por herbívoros e injúria mecânica e podem 
ativar suas defesas indiretas de acordo com o contexto ecológico. 
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Plantas e artrópodes apresentam grande sucesso adaptativo nos ambientes 
terrestres (Ehrlich & Raven, 1964). A elevada diversificação de espécies nesses dois 
grupos tem sido atribuída às suas interações - harmônicas (ex. polinização; dispersão de 
sementes; proteção) e antagônicas (ex. herbivoria) - ao longo do tempo evolutivo (Price 
et al., 1980). Adaptações e contra-adaptações surgiram em ambos os grupos como 
resultado das pressões seletivas de suas interações, como por exemplo, a capacidade das 
plantas de evitar ou compensar os danos causados pelos herbívoros e dos herbívoros em 
evitar ou se desintoxicar das defesas das plantas (Agrawal & Konno, 2009; Dáttilo et 
al., 2015; Karban & Thaler, 1999; Oppel, Dussourd, & Garimella, 2009). 
A capacidade das plantas em mitigar os efeitos negativos da herbivoria pode ser 
atribuída à sua grande variedade de estratégias de defesa (War et al., 2012), seja direta 
ou indireta. Plantas podem se defender diretamente através da produção de barreiras 
químicas (compostos secundários, baixo valor nutricional) e/ou físicas (espinhos, 
acúleo, dureza). Já a defesa indireta, ocorre quando a planta produz alguns atrativos 
como compostos voláteis, néctar extrafloral e/ou abrigo que atraem os inimigos 
naturais de seus herbívoros (Agrawal & Konno, 2009; Dáttilo et al., 2015; Dicke & 
Hilker, 2003; Karban & Thaler, 1999; Price et al., 1980). As defesas das plantas 
podem também ser classificadas como constitutivas (ex. constantemente expressada, 
independente da ação de agentes agressores) ou induzidas (ex. desencadeada após 
eventos de injúria) (Chen, 2008; Karban & Thaler, 1999). 
A produção de defesas contra herbivoria resulta em uma série de custos 
energéticos para a planta. Assim, como em qualquer outro tipo de interação, o resultado 
da interação planta- artrópode depende basicamente do balanço entre custos e benefícios 





mutualísticas, sempre existirão custos associados para as partes envolvidas. Um 
exemplo típico de interações normalmente consideradas mutualísticas ocorre entre 
algumas espécies de plantas que investem na produção de néctar extrafloral (defesa 
indireta) que podem atrair predadores e/ou parasitóides capazes de defender a planta 
contra os herbívoros (Apple & Feener, 2001; Chen, 2008; Teuber et al., 2012).  
Os nectários extraflorais (NEFs) são glândulas produtoras de substâncias ricas em 
açucares (néctar) que atraem artrópodes, principalmente formigas, que utilizam esse 
recurso como complemento alimentar (Alves et al, 2015; Heil et al., 2001; Heil et al., 
2009; Dáttilo et al., 2015; Rosumek et al., 2009). As formigas atraídas para a planta 
hospedeira podem reduzir a herbivoria por atuarem diretamente como predadoras 
(Campos & Camacho, 2014; Oppel et al., 2009) ou simplesmente porque seu 
patrulhamento per si já é capaz de afugentar os herbívoros (Ness, 2006; Newman & 
Wagner, 2013). Embora tal interação seja comumente considerada mutualística, nem 
sempre o custo energético da produção de néctar extrafloral pela planta é compensado 
pela defesa das formigas. Muitas espécies de formigas associadas à plantas com NEFs 
podem apresentar comportamento oportunista, não compensando os custos das plantas 
(Dáttilo et al., 2015; Teuber et al., 2012; Wäckers & Bonifay, 2004). Dessa forma, 
estratégias que minimizem custos desnecessários para a planta hospedeira podem ser 
consideradas adaptativas.  
A “Teoria da Otimização Defensiva” prevê que as plantas tendem a direcionar 
maior investimento de energia para a defesa para suas estruturas mais valiosas (ex. 
flores, frutos) ou para os períodos fenológicos em que  há maior probabilidade de ataque 
(Jones & Koptur, 2015; Wäckers & Bonifay, 2004). Assim, de forma geral, o contexto 
ecológico no qual as interações ocorrem pode direcionar os níveis de investimento em 





A ativação do sistema de defesa da planta pode, muitas vezes, ocorrer apenas 
mediante injúrias dos herbívoros, que ao se alimentar/ovipositar, liberam substâncias 
sinalizadoras (elicitores) que desencadeiam uma série de reações químicas para 
produção de defesa (Chen, 2008; Dicke & Hilker, 2003; Hilker & Meiners, 2006). Tais 
elicitores estimulam a biossíntese de compostos, principalmente os da via 
octadecanóide, na qual o ácido jasmônico atua como molécula indutora/sinalizadora de 
vários processos de defesa das plantas, incluindo a produção de néctar extrafloral e de 
substâncias químicas que reduzem a digestibilidade e palatividade dos tecidos vegetais 
(Chen, 2008; Dáttilo et al., 2015; Heil et al., 2001; Teuber et al., 2012; Miller, 2014). O 
ácido jasmônico é um dos principais fitormônios associado à defesa da planta e seus 
níveis podem variar de acordo com a fenologia e a influência de fatores ambientais (ex. 
disponibilidade hídrica, salinidade, pH) (Arimura & Boland, 2005; Showler & Moran, 
2003). Estudos mostram que o estresse hídrico pode alterar os níveis de fitormônios e 
consequentemente vários processos realizados pela planta (ex. fotossíntese, respiração). 
Tais mudanças podem comprometer a defesa da planta, uma vez que a disponibilidade 
hídrica está associada à produção de compostos secundários (Mattson & Haack, 1987; 
Meyer & Wirth, 2006).  
Plantas do gênero Turnera (Turneraceae) apresentam ampla distribuição na região 
tropical e em ambientes antropizados (Arbo, Truyens, & Shore, 2005). Estas plantas 
apresentam um par de NEF na base do limbo foliar e possuem associação com várias 
espécies de formigas (Athanasiou et al., 2003). Estudos recentes encontraram 21 
espécies de formigas associadas à Turnera subulata J.E. Smith , no nordeste brasileiro 
(Cruz et al., 2018). Dentre essas espécies, algumas realizam a defesa contra herbívoros e 





Dessa forma, o objetivo desse estudo foi avaliar se plantas de T. subulata são 
capazes de modular a atividade dos NEFs em resposta à herbivoria, sob diferentes 
condições de déficit hídrico. Aqui, testamos as hipóteses de que as plantas ativam um 
maior número de NEFs e em maior velocidade quando estão sob herbivoria, porém essa 






2. MATERIAL & MÉTODOS 
2.1. Cultivo e manutenção de Turnera subulata 
Os organismos estudados foram obtidos no campus da Universidade Federal de 
Sergipe (UFS), localizada no município de São Cristóvão, Sergipe, Brasil. O clima da 
região é classificado como tropical seco e úmido (Aw), seguindo o Sistema de 
Classificação do Clima Koppen. O experimento foi conduzido do início de abril ao fim 
de maio/ 2018. 
Sementes de T. subulata foram semeadas em bandejas de isopor contendo 
substrato de húmus de minhoca e areia (1:1). As plântulas permaneceram em bandejas 
até atingirem 3~5 cm de comprimento aéreo, quando então foram transplantadas para 
vasos de 1L. As plantas foram cultivadas em duas condições: com irrigação diária de 
300mL (sem déficit hídrico) ou com irrigação de 100mL a cada dois dias (sob déficit 
hídrico), durante um período de 45 dias, enquanto ainda estavam no estágio vegetativo. 
As plantas foram mantidas em casa de vegetação, sem acesso de outros organismos que 
pudessem ocasionar qualquer tipo de dano às plantas, até a realização dos experimentos. 
 
2.2. Delineamento experimental 
Foram utilizadas 60 plantas, mantidas com déficit hídrico (N = 30) e sem déficit 
hídrico (N = 30), as quais foram submetidas aos tratamentos: (i) 'com herbívoro'; (ii) 
'com injúria mecânica'; e (iii) 'sem herbívoro e sem injúria' (controle); (N = 10 
plantas/tratamento). Imediatamente antes da exposição aos tratamentos, todas as plantas 
tiveram o néctar extrafloral removido. A parte apical das plantas foi isolada com tecido 
tipo organza para impedir o consumo pelos herbívoros. O tratamento 'com herbívoro' 
consistiu na exposição de uma lagarta de Euptoieta hegesia (Lepidoptera, 







 de área foliar de três folhas da região mediana (1,5cm
2
/folha), a qual foi realizada 
em intervalos regulares de 6h, durante 24h. A injúria foi definida em pré-teste 
considerando-se a área foliar média removida por um indivíduo de E. hegesia durante 
24h. 
As avaliações consistiram em contar o número de NEFs ativos ao longo do tempo, 
após 24h da interrupção dos tratamentos (1h, 6h, 12h, 24h e 48h). Para cada intervalo de 
tempo foi calculada a proporção de NEFs ativos/planta (= número de NEFs ativos/ 
número total de NEFs) ao longo do tempo. 
 
2.2.2. Análises Estatísticas 
Os dados foram analisados no software R (R Development Core Team, 2015) 
usando modelos lineares generalizados (GLM) seguidos pela análise de resíduos para 
verificar a adequabilidade da distribuição utilizada. 
Análise de Deviância (ANODEV) foi realizada para verificar se o número de 
NEFs ativos (variável y) varia em função dos tratamentos (variável x1: herbívoros, 
injúria mecânica e controle) e da condição hídrica da planta hospedeira (variável x2: 
com e sem deficit hídrico). 
Análise de sobrevivência com distribuição Weibull (pacote survival) foi realizada 
para mensurar o tempo médio gasto para a ativação dos NEFs nos diferentes 
tratamentos (variável x1) e condição hídrica (variável x2). Neste caso, o censor utilizado 









A proporção de NEFs ativos foi influenciada pelos tratamentos (deviância=  
1254,67; g.l.= 2, 292; P <0,001), pela condição hídrica (deviância=  373,36; g.l.= 1, 
291; P <0,001) e pela interação entre esses fatores (deviância= 290,20; g.l.= 2; 289; P 
<0,001). De forma geral, plantas sob herbivoria apresentaram maior proporção de NEFs 
ativos do que o controle, independentemente da condição hídrica. Na ausência de déficit 
hídrico, plantas submetidas à injúria mecânica tiveram a mesma proporção de NEFs 
ativos do que plantas com herbívoros. Porém, quando submetidas ao déficit hídrico, a 
proporção de NEFs ativados em plantas com injúria mecânica não diferiu do controle.  
 
 
Fig.1. Proporção de nectários extraflorais ativos em plantas de Turnera 
subulata mantidas com e sem déficit hídrico, após 48h de exposição aos 
tratamentos: com herbívoro, com injúria mecânica e controle. * Letras 
minúsculas indicam diferenças dentro de cada tratamento e letras 






A proporção de NEFs ativados aumentou ao longo do tempo nas plantas com 
herbívoros e injúrias mecânicas, mantidas sem (χ2=290,04 g.l.= 764, P< 0,001) e com 
déficit hídrico (χ2=85,33 g.l.= 678, P< 0,001). Na ausência de déficit hídrico, plantas 
com injúria mecânica e com herbívoro apresentaram rápida ativação dos NEFs. Porém, 
em plantas com déficit hídrico, a proporção de NEFs ativos foi maior no tratamento 
com herbívoro, enquanto plantas com injúrias apresentaram menor proporção e mais 
lenta ativação dos NEFs (Fig. 2).  
 
 
Fig.2. Proporção de nectários extraflorais ativos ao longo do tempo em plantas de 
Turnera subulata mantidas sem e com déficit hídrico, após 48h de exposição aos 








Assim como outros tipos de defesa de plantas, a defesa indireta por meio da 
produção de néctar extrafloral para atrair inimigos naturais, também envolve custos para 
as plantas. Nossos resultados mostram que o contexto ecológico (aqui representado pelo 
nível de déficit hídrico) tem papel preponderante na ativação dos NEFs de T. subulata. 
Quando não estavam sob déficit hídrico, qualquer tipo de dano desencadeou nas plantas 
similar ativação dos NEFs. No entanto, sob déficit hídrico, as plantas foram capazes de 
discriminar uma ameaça real (ex. causada por herbívoro) de uma injúria mecânica, 
aumentando a ativação dos NEFs somente sob herbivoria (Fig.1).  
O ataque de herbívoros ativa uma cascata de reações químicas na planta 
hospedeira (Aljbory & Chen, 2018; Arimura & Boland, 2005) que é mediado pela 
presença de substâncias sinalizadoras (elicitores), que são liberadas pelos herbívoros 
nos tecidos vegetais. Tais elicitores se ligam em proteínas receptoras que desencadeiam 
uma série de reações químicas, podendo induzir a produção de compostos como 
terpenóides e ácido jasmônico (Aljbory & Chen, 2018; Arimura & Boland, 2005; 
Cipollini, Purrington, & Bergelson, 2003). A elevação dos níveis de ácido jasmônico 
pode ocorrer em todos os tecidos das plantas, ocasionando a indução da produção de 
compostos secundários (defesa direta) (Arimura & Boland, 2005; Showler & Moran, 2003), 
como também uma maior emissão de compostos voláteis e maior ativação de NEFs 
(defesa indireta). Assim, o fato de T. subulata ter aumentado a produção de néctar 
extrafloral sob herbivoria, independentemente da condição hídrica da planta, ressalta a 
força adaptativa das interações planta-herbívoros e a necessidade da planta em atrair 
inimigos naturais nestas situações. Estudos anteriores sugerem que maior produção de 
néctar extrafloral pode atrair formigas que reduzem a atividade de herbívoros (Teuber et 





danos causados por herbívoros apenas no estágio de floração da planta hospedeira (Cruz 
et al. 2018). Os autores hipotetizaram que a produção de néctar extrafloral poderia ser 
dependente de contexto, sendo maior no estágio de reprodução, que representa alto 
valor de investimento para a planta. Aqui, confirmamos que a ativação dos NEFs 
depende do contexto ecológico, uma vez que a resposta das plantas às injúrias 
mecânicas foi dependente do seu estado hídrico (Fig. 1). 
Plantas sob baixa disponibilidade hídrica apresentam uma série de mudanças 
fisiológicas. Nestas condições, as plantas podem ativar e/ou interromper alguns 
mecanismos para a economia de água (ex. fechamento estomático, aumento do sistema 
radicular). Além disso, para evitar possível dessecação ou rompimento celular, as 
plantas podem acumular algumas substâncias (ex. aminoácidos e açúcares) na parede 
celular, o que aumenta a qualidade de seus tecidos para os herbívoros (Lisar et al., 2012; 
Penella et al., 2015). De fato, alguns estudos têm observado a preferência dos 
herbívoros à plantas sob déficit hídrico (Holopainen & Gershenzon, 2010; Meyer et al., 
2006; War et al., 2012). No presente estudo, plantas sob déficit hídrico  tiveram maior 
proporção de NEFs ativos apenas quando atacadas por herbívoros. Este resultado 
poderia ser resultante do fato de que a redução da disponibilidade hídrica representa 
uma limitação da capacidade da planta em direcionar água ou nutrientes para a 
produção de néctar extrafloral (Heil, 2015; Roy et al., 2017). Assim, nesta situação, as 
plantas fazem maior discriminação entre os tipos de injúria, ativando mais seus NEFs 
somente quando existem danos causados por herbívoros (Baldwin, 1990; Newman & 
Wagner, 2013). Assim, o padrão encontrado mostra que as plantas conseguem realizar 
uma otimização de suas defesas, conforme previsto pela Teoria da Otimização 





defesas indiretas sob herbivoria, no entanto, em situações de estresse sua resposta é 
mais parcimoniosa em relação à ativação da defesa frente a outros tipos de danos.  
Concluindo, nosso estudo mostra que a produção de defesa indireta em T. 
subulata é dependente do déficit hídrico e herbivoria. Dessa forma, podemos esperar 
que mudanças no contexto ecológico onde ocorrem as interações planta-insetos podem 
representar diferentes dinâmicas para a estruturação e funcionamento das comunidades. 
Os resultados do presente trabalho podem auxiliar na compreensão das interações 
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